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いわゆる「雑穀」の中で，アジアの農耕文化の歴史において
重要な役割を果たし，なおかつ最近のゲノム研究で注目され
ているのが，アワ（Setaria italica （L.） P. Beauv.）である．
本稿では，筆者らの研究グループが行っているアワの地方品
種群の系統解析の結果と，人為選択や自然選択にかかわる
2つの遺伝子の進化遺伝学的研究について紹介したい．ま
た，ゲノムシークエンスを用いた今後の研究の展望について
も触れたい．

はじめに

人類が農耕を始めた数千年～1万年前に，世界中のさ
まざまな場所で作物が生みだされたが，このうち種子を
利用するイネ科の穀類だけで33種に及ぶとされてい
る(1)．しかしながら，現在では，さらにこのうちの，イ
ネ，コムギ，トウモロコシが3大穀物となり，それ以外
の多くの穀物は，近代化に伴い世界中の畑から消滅して
いる．失われている穀物の典型が，いわゆる「雑穀」で
あろう(1)．雑穀の定義もさまざまであるが，阪本（1988）

の定義に従い，夏作の小さな種子をつける穀物とする
と，アワ，キビ，ヒエ，モロコシ（ソルガム），シコク
ビエ，ハトムギ，トウジンビエなどが代表的なものであ
り，エチオピアのテフ，西アフリカのフォニオ，インド
のコドなど極めて地域特異的な穀物も知られている．こ
のうち，日本で古くから重要視されているのは，アワ，
キビ，ヒエといった穀物である．この中でもアワは，食
料としての品質に優れているとされ，日本の農耕の歴史
において極めて重要な作物である(1, 2)．世界に目を転じ
れば，世界四大文明の一つの黄河文明で主食だったのは
アワであるとされている．また，インドやヨーロッパに
おいても重要な作物であったようである(1)．
作物がどのようにしてどこで栽培化されたのかを研究
する分野は，広くは栽培植物起源学という．このうち，
遺跡などから出土する植物遺体から種を同定し，年代測
定することによって作物の伝播などを調査する，考古植
物学と呼ばれる分野もあるが，筆者は，現在残っている
在来品種の系統解析を行う遺伝学の分野で研究を行って
いる．本稿の前半ではまずアワの起源と伝播について解
説したい．
アワについては，歴史的な価値および現在の中国やイ
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ンドの乾燥地農業での重要性以外に，もう一つ注目され
ていることがある．それは，ゲノム研究の材料として優
れていることである．優れている点としては，ゲノムサ
イズが小さく，染色体数の少ない2倍体であること，自
殖性であるということ，栽培しやすいことが挙げられ
る．さらに，C4植物であることや北米などでバイオエ
タノール作物として利用されているスイッチグラスなど
と近縁であることということもあり，祖先野生種のエノ
コログサ（後述）とともにイネ科キビ亜科のモデル植物
という位置づけで，近年，ゲノム配列が解読された(3, 4)．
ゲノム配列情報を基に，C4光合成の機構やストレス耐
性や収量性などについても研究がなされているが，さら
に野生種から作物への栽培化や品種間のさまざまな形質
の分化を引き起こした遺伝的なメカニズムも調べること
ができるようになった．後半は筆者らが行った，人為選
択や自然選択にかかわる遺伝子の解析について解説した
い．

アワの起源地をめぐる，さまざまな仮説

アワの学名はSetaria italica（L.） P. Beauv．といい，
祖先野生種はわれわれの身近なエノコログサ（ネコジャ
ラシ（S. italica ssp. viridis＝S. viridis））である(5)．考
古学的には，旧大陸で最も古くに栽培化された作物の一
つであるとされ，最も古いものは，黄河流域の斐李崗遺
跡・磁山遺跡で，紀元前およそ5000～6000年と年代測

定されている(6, 7)．それ以外にもヨーロッパなどでも比
較的古い時代の遺跡から見いだされており，ユーラシア
初期の農耕を支えていたようである．特に，黄河文明で
は主食であったとされている(6)．
作物の起源地を探るうえで，大きな手掛かりになるの
が祖先野生種の分布であるが，上に述べたエノコログサ
は，ユーラシアの温帯域に広く分布しており，アワの起
源地の問題を複雑にしている．世界中を探索し，栽培植
物の起源の研究を推し進めたソ連の遺伝学者N. I. ヴァ
ヴィロフはその著書『栽培植物の発祥地の研究』でアワ
の品種の多様性の中心は，中国と日本を含む東アジアで
あるとしている(8)．また，アメリカのJ. R. ハーランは，
考古学的なデータから考えるとアワは中国とヨーロッパ
で独立に栽培化されたのではないかと著書『Crops and 
Man』で述べている(9)．一方で，阪本寧男は，これらと
異なる説を提唱している．それは，中央アジアからアフ
ガニスタン‒パキスタン‒インド北西部の地域でアワが栽
培化され東西に伝わったという説である(1)．この説で
は，中国が起源地からはずされており，極めてユニーク
な仮説であるといえる．なお，インドが起源地という説
は，農学者・中尾佐助の著作『栽培植物と農耕の起源』
でも提唱されている(10)．

形態や雑種不稔性による，在来品種の変異と分類：
DNAマーカー以前の研究

アワの在来品種は，極めて多様である．例として，穂

われわれが日々食べている農作物は，もともと野生
植物から人間が長い時間かけて選び出して作り出し
たものです．たとえば，野生のイネは実るとぼろぼ
ろと種子が落ちて種子を広げていきます（脱粒性があ
るといいます）が，栽培されているイネでは実って種
子が自然に落ちるという性質が失われています．収
穫するのに種子が落ちるというのは都合が悪いから
です．また，野生のイネは種子をとって播いても休
眠しているためにすぐには発芽しません（休眠性があ
るといいます）が，栽培されているイネは種子を播い
たら一斉に発芽します．休眠性という性質も人間が
栽培するのに都合が悪いので失われています．脱粒
性や休眠性の有無などの違いは，遺伝子で決まって
います．このように野生のものが，人間の栽培や収
穫という「選択」によって人間の都合のよい性質のも
のへと遺伝的に変化していくことを「栽培化（ドメス
ティケーション）」といいます．

道端に生えているエノコログサ（ネコジャラシ）
がこのようにして栽培化されたものが，今回取り上
げる，雑穀の一つのアワです．アワは，今では栽培
が少なくなっていますが，古くは世界の古代文明の
一つである黄河文明の主食であったと考えられてい
ますし，日本でも古くから栽培されており重要な食
物であったとされています．このような作物のルー
ツを探ることは，食物史や文化史的には重要なこと
です．また，アワ（とエノコログサ）は，遺伝学の
研究がしやすい植物であるとして注目されており，
遺伝情報（ゲノム配列）が解明されました．このよ
うな情報を用いて，エノコログサからどのようにし
てアワになったのか，さらに人間がアワを広めてい
く中でどのように多様化していったのかを解明しよ
うとしています．栽培化や多様化は人間の選択によ
る進化の一つであり進化生物学の分野の研究として
興味深いトピックでもあります．この解説では，ア
ワのルーツの研究とアワの多様化にかかわる2つの遺
伝子の進化の研究について取り上げています．

コ ラ ム
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の形態の変異を図1に示す．また，草型について調査す
ると，日本の品種は，あまり分げつせずに大きな穂を1
個体に一つか数個つける品種が多いが，パキスタン北西
部やアフガニスタン，中央アジアには，たくさんの分げ
つに小さな穂をたくさんつける，一見してエノコログサ
のような草型のものが多く，原始的な草型であるとされ
る．阪本（1988）はこの原始的なものがユーラシア中央
部に見られるということをこの地域が起源地であること
の根拠の一つとしている(1)．しかしながら，一方でこれ
らは，比較的新しい時代に，ほかの地域のものとは独立
に栽培化されたのであるという見方も可能である(11)．
形態だけで，起源を論ずるのは限界があるというべきで
あろう．
品種間の雑種の不稔性は，品種の遺伝的な分化を表す

指標である．イネでは，アジアイネの品種間で交雑不稔
性により分類すると2つの大きなグループに分かれるこ
とが報告されており(12)，これらはのちにインディカと
ジャポニカと分類されている．アワでも同様に，ユーラ
シアの品種間でも同様に雑種不稔性が見いだされた(13)．
これらのうち，日本の品種をテスターA，台湾の蘭嶼
の品種をテスターB，ベルギーの品種をテスターCとし
て，ユーラシアのさまざまな地域からの品種とF1雑種
を作出し，F1雑種の花粉稔性を調べることによりユー
ラシア全体の品種を6つのグループ（A, B, C, AC, BC, 
X型）に分けることができた(13)．A型は日本，韓国，中
国北部，B型は日本の南西諸島と台湾，C型は主にヨー
ロッパに集中的に分布していた．また，X型の一部はの
ちにD型と分類され，台湾の蘭嶼とフィリピンのバタ
ン諸島に分布していた（図2a）．AC型とBC型はそれぞ
れアフガニスタンとインドに集中的に分布していた．阪
本の説では，これらACやBC型は，遺伝的に未分化な
ものと考え，上に述べた原始的な草型と考えあわせて，
この地域が起源地であるとしている．

DNAマーカーを用いた品種分類と系統分化の研究

作物の品種分化は，1元起源と仮定した場合，野生種
から栽培型（作物）が生みだされてからせいぜい1万年
程度であるために，遺伝的な分化の程度は低く，品種の
系統関係を明らかにするためには精度の高い解析が必要
とされる．筆者らは以下のようないくつの方法で解析し図1 ■ ユーラシア各地から収集されたアワの穂の多様性

図2 ■ さまざまな系統解析法によるアワ
地域品種群の分類
a: 雑種不稔性．b: RFLPによる系統解析． 
c: rDNAのPCR-RFLP．d: TDマーカーに
基づく系統解析．
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ているので紹介したい．
筆者らのグループは62の在来品種に対して16の

RFLP遺伝子座の調査を行い，系統関係を調査し，クラ
スター I～Vに分類した(14)．図2bに示したように，クラ
スター I および IIは東アジア（日本・韓国・中国）の
品種が主に含まれ，クラスター IIIは，日本の南西諸
島，台湾，フィリピン，インドの品種といった亜熱帯～
熱帯の品種が含まれた．クラスター IVは東アジアやネ
パール，ミャンマーの品種，クラスター Vにはアフガ
ニスタン，中央アジア，ヨーロッパの品種が含まれ，地
域品種群に分化していること，中国の品種が多様である
ことが示された．
また，リボゾームDNA（rDNA）の遺伝子間領域の
長さや塩基置換に着目し，480品種についてPCR-RFLP
解析を行ってまとめたものが図2cである．I型とII型の
違いは遺伝子間領域の長さの違い，その中のa, b, c…は
制限酵素サイトの有無などを反映している．雑種不稔性
ほど明瞭ではないが，地理的な分化が認められ，東アジ
ア品種が遺伝的に多様であることが明らかとなった(15)．
また，近年，ゲノム中のトランスポゾンの配列と

AFLPの技術を組み合わせたトランスポゾンディスプレ
イ（TD）法を用いて，425の在来品種，12系統のエノ
コログサについて調査し，系統解析を行った(16)．この
結果に基づき，クラスターごとに分けて地理的な分布を
調べると，図2dにまとめられるような結果となった．
この結果もほかの系統解析の結果と同様に，地理的な分
化が認められることと，東アジア品種が多様であること
ということを示している．
また，中国のグループが近年，916品種（ほとんど中

国品種で，日本，韓国，東南アジア，南アジア，中央ア
ジア，ヨーロッパ，アフリカなどの品種も含む）につい
て大規模なSNPの調査を行っている(17)．結果，292の春
播きの品種（タイプ1）と624の夏播きの品種（type 2）
に分けられた．中国の中でいうと前者は中国北方の品種
であり，後者は中国中部から南部の温暖な気候の品種で
ある．残念ながら，大部分が中国の材料であるので，今
後は世界的な品種の詳細な解析が必要とされる．
ここまでの結論であるが，ユーラシア全体のアワの在

来品種において，比較的明瞭な地理的なグループに分か
れること，中国など東アジアの品種が多様であること
は，どの解析でもおおむね一致している．地理的なグ
ループに分かれることはアワの品種群が歴史的に複雑な
やりとりをしてきたというよりも，各地域に広がってそ
の土地その土地の在来品種となってきたことを示唆して
いる．多様性が東アジアにあるということについては，

さまざまな解釈が可能であろうが，考古学的な古さと考
えあわせると，中国は起源地の一つと解釈するべきでは
ないであろうかと考えられる．地理的分化がかなり明瞭
であることは，中国以外の場所でも栽培化された可能性
も示唆しているが，今後の解析が必要であろう．

選択のかかる遺伝子の進化：GBSSI遺伝子とPPO
遺伝子
上で述べたのは，人為選択や自然選択のかからないよ
うな領域による系統解析の結果であるが，近年，栽培化
や多様化にかかわる遺伝子を直接，調べることも可能と
なってきた．ここでは，選択のかかる遺伝子2つの解析
結果を取り上げたい．一つは，ウルチ／モチの違いにか
かわる顆粒結合性デンプン合成酵素（GBSSI）遺伝子
であり，もう一つは，穎果（籾）のフェノール着色性に
かかわるポリフェノール酸化酵素（PPO）遺伝子であ
る．

1.　GBSSI遺伝子の進化
穀類のデンプンは胚乳に貯蔵され，それがわれわれの
炭水化物源となる．デンプンは通常のウルチ性では
20％程度のアミロースと残り80％程度のアミロペクチ
ンから構成される(18)．われわれが知っている「モチ」
性品種は，これから1遺伝子が機能欠失突然変異を起こ
したものであり，アミロース含量がほぼ0％で粘り気の
多い食感となる．遺伝学には，モチ性変異体は，顆粒結
合性デンプン合成酵素（GBSSI）の機能が失われたもの
である．モチ性の在来品種は，イネ，アワ，キビ，オオ
ムギ，モロコシ，ハトムギ，トウモロコシで知られてい
る(18)．これらに加えて，ここ最近の近代育種でコムギ
やヒエでもモチ性品種が作られている(19, 20)．これらの
穀類で，東アジアや東南アジアでのみモチ性の在来品種
が成立していることが阪本寧男によって示されており，
非常に興味深い．これは，おそらく文化的な嗜好性によ
るものであろうとされており，文化的な選択のかかった
遺伝子と言える(20)．穀類の種内ではこのような機能欠
失変異は一度起こったものが広がったものなのだろう
か，それとも独立に複数回起こったのであろうか？　筆
者らはアワの種内でもモチ性の起源をGBSSI遺伝子の
構造変異を基に調査した(21, 22)．
その結果，正常型の遺伝子は14のエキソンと13のイ

ントロンからなる構造をしているが，モチ性のものは，
第1イントロン，第3エキソン，第10エキソン，第12イ
ントロンのいずれかにトランスポゾンが挿入されている
ことが明らかとなった（図3）．また，モチとウルチの
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中間の低アミロースも知られているが，第1イントロン
に挿入されたトランスポゾンの一部が欠失しているか，
第12イントロンの挿入が起こる前に短い挿入があるこ
とにより，遺伝子の発現量が低くなっていることも明ら
かとなった．図3にまとめたように，人類がアワを栽培
して広げていくという歴史の中で，アワのGBSSI遺伝
子の中にトランスポゾンの挿入が起こり，遺伝子が機能
欠失することにより食感の粘り気が増したものを人間が
選抜するということが複数回独立に起こったと考えられ
る．これに対して，アジアでもう一つ古い穀物であるイ
ネでは，モチの起源は1回であるとされており(23)，対照
的である．イネとアワどちらのほうが古くにモチ性品種
が生じたのか興味深いところである．

2.　フェノール反応性とポリフェノール酸化酵素
（PPO）遺伝子の変異について
フェノール反応とは，穀物の籾をフェノールの溶液に

つけておくと，黒く着色される反応のことをいう(24)．
イネでは，品種間でフェノール溶液により着色される品
種（フェノール反応（＋）型）と着色されない品種
（フェノール反応（－）型）があることが古くからわ
かっており，日本の品種を含むいわゆるジャポニカ米の
多くは後者でインディカ米の多くは前者であることが知
られている．また，オオムギでも品種間差の調査が行わ
れており，ほとんどのオオムギ品種ではフェノール反応
（＋）型であるが，極めてまれに（－）型があり，（－）
型はシルクロード沿いに点在することが報告されてい
る(25)．アワでもこのようなフェノール反応性の変異は
すでに報告されており，日本の南西諸島，台湾，フィリ
ピン，ネパール，インドといった南方にフェノール反応

（＋）型が認められるものの，ほとんどはフェノール反
応（－）型であることが知られている(26)．
これらのフェノール反応（＋）型と（－）型の変異は
1遺伝子で支配されており，ポリフェノール酸化酵素
（PPO）遺伝子が原因であることが明らかとなってい
る．この形質の分子遺伝学的な解析はイネやオオムギ
で，比較的最近に行われている(27, 28)．イネやオオムギ
ではPPO遺伝子の正常型（フェノール反応（＋）型）
から機能欠失型（フェノール反応（－）型）への変異は
独立に複数回起こっていることが明らかとなった．特
に，オオムギの場合などはシルクロード沿いに極めて低
頻度で見つかる変異なのにもかかわらず，独立に複数回
機能欠失変異が起こっている．
アワゲノム配列に対して，イネの穎果（籾）で発現す
るPPO遺伝子をクエリーとしてホモロジーサーチを
行ったところ，第7染色体にホモログが発見され，これ
がアワの穎果で発現するPPO遺伝子すなわちフェノー
ル反応性にかかわる遺伝子であり，3つのエキソンから
なることが明らかとなった(29)．アワ480品種について，
遺伝子の塩基配列レベルで解析したところ，アワのフェ
ノール反応（－）型には3つあることが明らかとなっ
た．すなわち，第1エキソンで終止コドンができている
タイプ，第2イントロンで遺伝子全長をはるかに超える
トランスポゾンが挿入されているタイプ，第3エキソン
で6-bpの重複が生じ，結果としてアミノ酸2つが重複し
ているタイプである（図4）．終止コドン型はアジア・
ヨーロッパの広い範囲に，トランスポゾン挿入型はイン
ドを除くアジアおよびヨーロッパに広く分布していた．
6塩基挿入型は極めてまれであり，日本の南西諸島にの

図3 ■ アワGBSSI遺伝子の進化と形質（ウルチ性，低アミロー
ス，モチ性）の関連の簡略
⇒は変異の方向を示す．

図4 ■ アワPPO遺伝子の進化とフェノール反応性との関連の簡
略図
⇒は変異の方向を示す．
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み分布していた．これについてはおそらく南西諸島に伝
わる過程で生じたものであろう．ちなみに，祖先野生種
のエノコログサについても調査を行ったところ，フェ
ノール反応（＋）型のみが認められた．イネ，オオム
ギ，アワでフェノール反応（－）型は，種間で平行して
見られ，それぞれの種内においても複数回独立に生じて
いる．このことは，栽培化が進むにつれ，何らかの適応
条件下や人為選択下においてはフェノール反応（－）型
の方向に淘汰が進むことを示している．ポリフェノール
酸化酵素は，耐病性などにかかわるとされ，ある種の環
境下や栽培条件下では不要になるのではないかというの
が一つの仮説である．

今後の展望

数千年の歴史を経て野生植物から栽培植物になり伝播
の過程でさまざまな環境への適応や人為選択をへて多様
化してきた作物の進化の研究は，多くの人々の興味をひ
き付けてきた．われわれが研究しているアワもイネと並
んでアジアをはじめとしたユーラシアの人々の食を古代
から支えてきた作物である．ゲノムが解読され，光合成
やストレス抵抗性のみならず，栽培化や多様化にかかわ
るさまざまな遺伝子の研究が進んでいくことも期待され
る．前半に述べた，栽培化の起源が一元か多元かの問題
も，栽培化にかかわる遺伝子について，後半で行ったよ
うな構造解析を行っていくことにより解決していくであ
ろう．また，さまざまな形質について多様性が認められ
ているが，われわれの研究室では，穂の形（図1）の遺
伝子について解析中である．たとえば，ネコアシとかネ
コデと呼ばれる穂の先が枝分かれする形質は世界中のさ
まざまな地域で見られるが，ゲノム情報を用いて原因遺
伝子の単離・解析を行おうとしている(30)．ほかの作物
では見られないような形質についても作物の起源や進化
について明らかにしていきたい．アワの形質の遺伝学的
研究は，人間の選択下ではどのように作物が多様化する
のかを検討するうえで，極めて有用なモデルとなりうる
であろうと考えている．
謝辞：共同研究者の皆さん，一緒に研究を行ってくれた研究室の学生の
皆さん，本稿の初期稿に目を通してコメントしてくださった県立広島大
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